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1 Introduccio´n
Los ecosistemas son sistemas complejos constitu´ıdos por entidades que tienen la ca-
pacidad de adaptarse y cambiar en respuesta a las condiciones que le rodean. A diferencia
de los sistemas f´ısicos, los sistemas biolo´gicos son procesos irreversibles asociados al vector
tiempo. Es so´lo a trave´s de esta irreversibilidad que la vida es posible (Prigogine, 1997).
La dina´mica del ecosistema depende de la dina´mica de las interacciones que en el subya-
cen. Para aproximarnos al estudio y comprensio´n de estos tipos de sistemas necesitamos
desarrollar herramientas adecuadas que sean capaces de reflejas la complejidad del mismo
y que permitan detectar cambios dra´sticos en la integridad ecolo´gica de los ecosistemas
antes de que la degradacio´n sea irreversible. As´ı, en muchas ocasiones resulta ma´s eficaz
detectar el deterioro temprano del ecosistema mediante el estado de las poblaciones ma´s
sensibles al estre´s, que esperar a que la diversidad y productividad del ecosistema dismin-
uya de manera perceptible, y sean estos s´ıntomas precursores de cambios irreversibles.
Debido a la actual tendencia de ra´pido deterioro del planeta causado por el calen-
tamiento del clima y el impacto antro´pico, se hace cada vez ma´s necesario el desarrollo
de indicadores ecolo´gicos (Dale y Beyeler, 2001; Fisher et al., 2003). De acuerdo con el
(IPCC, 2001), la temperatura global del aire ha incrementado una media de 0.6 durante
el siglo XX, y se preve´ un incremento entre 1.4 y 5.8 C durante el presente siglo. Las
zonas a´ridas y semia´ridas se esperan sufran el mayor impacto de la sequ´ıa en los pro´ximos
an˜os (Pen˜uelas et al., 2004). Con el fin de prevenir los deterioros que nos amenazan y la
pe´rdida de los recursos naturales en las zonas a´ridas y semi-a´ridas necesitamos desarrollar
indicadores sensibles y puntos de referencia con criterios uniformes. La mayor´ıa de los
indicadores que se esta´n usando se refieren a esta´ndares bioclima´ticos o ı´ndices basados en
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el tipo de suelo y en la erosio´n del suelo. Indicadores capaces de integrar mu´ltiples escalas
y procesos de una manera hol´ıstica esta´n au´n lejos de poder ser aplicados. Para detector
estre´s h´ıdrico en plantas generalmente se mide el potencial de agua de la planta (Kramer
and Boyer, 1995) o medidas de fluorescencia como indicadores de actividad fotosinte´tica
(Bilger et al., 1987). Tambie´n es frecuente el uso de mediadas de biometr´ıa como taman˜o
del cuerpo, o tasa de crecimiento, las cuales son medidas que integran medidas fisiolo´gicas
a una escala superior (Roff, 1986; Kozlowski y Wiegert, 1987; Kozlov y Niemela, 1999).
Muchas veces este tipo de medidas conducen a conclusiones erro´neas en zonas semi-a´ridas
donde las plantas reducen su actividad metabo´lica y conductividad estoma´tica para re-
sistir los periodos de estre´s h´ıdrico (Younis et al., 1993) dando lugar a una reduccio´n de
la tasa de crecimiento (Depuit y Caldwell, 1973; Comstock y Ehleringer, 1984; Sultan y
Bazzaz, 1993) y a un incremento de la supervivencia (Esco´s et al., 2000).
2 Inestabilidad en el desarrollo
La inestabilidad en el desarrollo, la incapacidad de un organismo de reducir los errores
durante el desarrollo, es una medida que es capaz de integrar la capacidad de un organismo
para resistir estre´s (Emlen et al., 1993). Este me´todo se usa para detector estre´s ambiental
en numerosas especies (Markov, 1994; Mller y Swaddle, 1997; Polak, 2003). La inestabi-
lidad en el desarrollo esta´ basada en que bajo condiciones de estre´s, las fluctuaciones del
entorno ambiental junto con la carencia de energ´ıa suficiente para mantener el equilibrio
homeosta´tico dan lugar al incremento de las variaciones intra-individuales de estructuras
con ide´ntica influencia gene´tica y ambiental. Por tanto, la inestabilidad en el desarrollo
es el resultado de un proceso que altera el desarrollo a lo largo de su trayectoria en un
ambiente particular (Palmer, 1994). Hay que diferenciarla de la plasticidad fenot´ıpica,
que es la variacio´n fenot´ıpica producida por un genotipo en respuesta a la variacio´n
ambiental (Bradshaw, 1965). La estabilidad en el desarrollo (lo opuesto a inestabilidad
en el desarrollo) es el resultado de los procesos que resisten o amortiguan la alteracio´n
de la trayectoria del desarrollo dentro de un ambiente particular. La estabilidad en el
desarrollo depende de la habilidad de un organismo para amortiguar las perturbaciones
ambientales de acuerdo con el proceso de canalizacio´n de Waddington (1942). Alteraciones
en el desarrollo de un individuo puede afectar negativamente a su “fitness”, capacidad
del organismo para sobrevivir y propagarse en el tiempo y en el espacio. Por tanto, es de
esperar que la seleccio´n natural disponga de mecanismos que amortigen el efecto de las
perturbaciones ambientales y gene´ticas en el desarrollo.
No todos los rasgos son igualmente sensibles a los impactos del entorno. Segu´n (Soule´
and Cuzin-Roudy, 1982) los rasgos que tienen baja capacidad de heredarse son ma´s sen-
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sibles a mostrar inestabilidad en el desarrollo que los que posee alta capacidad de ser
heredados. Pero esto no es general para animales y plantas. Mientras que los animales
con capacidad de movimiento presentan una alta canalizacio´n, las plantas usan de su gran
plasticidad para adaptarse a los cambios ambientales. Por ello, las medidas ma´s sensi-
bles de inestabilidad en el desarrollo han sido o´rganos altamente canalizados en plantas
(flores y entrenudos) y o´rganos poco canalizados en animales, como caracteres sexuales
secundarios (plumas remeras, cuernos). Rasgos complejos, que dependen de la coordi-
nacio´n de varios procesos (venas alares en insectos, asimetr´ıa de translacio´n o error en
la estructuras fractales) son tambie´n ma´s sensibles a la manifestacio´n del error en el de-
sarrollo que rasgos ma´s simples (asimetr´ıa de hojas). Dado que el fitness depende de la
expresio´n fenot´ıpica de rasgos que son funcionalmente importantes para el organismo, la
seleccio´n natural deber´ıa actuar minimizando el error durante el desarrollo de tales rasgos
(Fowler and Whitlock, 1994 ). Se ha observado mayor canalizacio´n en rasgos que afectan
a la supervivencia de la planta adulta que en los rasgos que afectan a la reproduccio´n en
especies len˜osas de larga duracio´n, porque la supervivencia tiene un mayor efecto que la
reproduccio´n en el e´xito y permanencia de la planta a largo plazo. Durante periodos de
estre´s la planta debe ser capaz de sobrevivir a expensas de la reproduccio´n en un momento
concreto. Por ejemplo existe menor coeficiente de variacio´n en estructuras vegetativas que
en estructuras florales en Anthyllis cytisoides (Esco´s et al., 2000) o en Cistus ladanifer
(Alados et al., 1999). Adema´s genotipos que han evolucionado recientemente pueden ser
responsables del mayor nivel de inestabilidad en el desarrollo, como lo observado en la
especie ginodioe´cica Teucrium lusitanicumcuyas recientemente evolucionadas flores mas-
culinas este´riles presentan mayor asimetr´ıa que las flores hermafroditas (Alados et al.,
1998).
El estudio de la inestabilidad en el desarrollo es una herramienta u´til para la deteccio´n
temprana de estre´s producido por numerosas causas desde efectos de tipo antro´pico como
el efecto de los pesticidas en la mosca Lucilia cuprina (Clarke y McKenzie, 1987; Mckenzie
y Clarke, 1988) a estre´s naturales en el sentido que han actuado durante mucho tiempo y
han permitido a los organismos adaptarse a ellos, como por ejemplo el pastoreo o el clima.
Estos u´ltimos son ma´s dif´ıciles de distinguir y no son fa´cilmente deducibles de mediadas
tradicionales como biomasa o tasa de crecimiento.
La medida ma´s comu´n usada en detectar inestabilidad en el desarrollo es la asimetr´ıa
fluctuante (FA)(Møller and Swaddle, 1997), definida como el error en las desviaciones de
estructuras bilateralmente sime´tricas. Se basa en que las partes derecha e izquierda de un
organismo con simetr´ıa bilateral comparten el mismo genoma y condiciones ambientales,
por tanto deber´ıan representar ima´genes del espejo. Pequen˜as perturbaciones durante
el desarrollo, ocasionadas como consecuencia de los procesos celulares, producira´n una
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desviacio´n en la simetr´ıa de las estructuras bilaterales, a menos que un mecanismo com-
pensatorio se desarrolle. La estabilidad en el desarrollo expresa la capacidad del organismo
de amortiguar el error durante el desarrollo. Bajo condiciones de estre´s un mayor consumo
de energ´ıa por parte del organismo conduce a una menor capacidad para amortiguar los
errores durante el desarrollo; en consecuencia incrementa las desviaciones en las diferen-
cias entre los lados derecho e izquierdo del organismo. La asimetr´ıa fluctuante es pues
la manifestacio´n del error en el desarrollo (developmental noise) y de la inestabilidad en
el desarrollo (incapacidad para amortiguar los errores en el desarrollo). Otras formas de
asimetr´ıa son la asimetr´ıa direccional y la anti-simetr´ıa. La asimetr´ıa direccional se debe
a un diferente desarrollo en uno de los lados del o´rgano medido debido a una seleccio´n
direccional o a influencias ambientales diferentes en cada lado. Por ejemplo, la posicio´n
del corazo´n en el lado izquierdo. Anti-simetr´ıa se refiere a cuando estos efectos actu´an
independientemente en uno u otro lado del organismo.
Las relaciones alome´tricas entre las plantas son importantes para mantener la esta-
bilidad meca´nica de la planta (Niklas, 1992; Niklas y Buchman, 1994), y deben de ser
mantenidas durante el crecimiento. Su naturaleza modular, da lugar a estructuras que se
repiten y desarrollan bajo unas mismas circunstancias. Esto le hace ser buenos sujetos
para el estudio de inestabilidad en el desarrollo. La asimetr´ıa de translacio´n es un ca-
so particular de medidas basadas en ruido estad´ıstico de las relaciones alome´tricas entre
partes de un o´rgano (Freeman et al., 1993; Graham et al., 1993; Alados et al., 1994; Esco´s
et al., 1997). La asimetr´ıa de translacio´n es la relacio´n alome´trica entre la longitud del
entrenudo y el orden del nudo (Fig. 1) se define por la siguiente ecuacio´n:
L(N) = kN
ae−bN ,
donde el para´metro a representa el crecimiento exponencial, el para´metro b representa la
inhibicio´n por crecimiento. Su inverso, 1/b; representa la distancia del entrenudo a partir
del cual estos comienzan a decrecer. k es el valor del corte con la recta, las condiciones
de partida de la longitud de los entrenudos. El ajuste de los puntos a la ecuacio´n teo´rica
nos indica la capacidad de la planta para mantener la estabilidad durante el desarrollo.
Cuanto mayor sea el coeficiente de determinacio´n R2 menor es el estre´s de la planta.
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Figura 1.— Ilustracio´n de una rama de A. cytisoides de 2 an˜os de edad. L1 a L9 repre-
sentan las longitudes de los entrenudos desde el primero a la base de la inflorescencia.
LF representa la longitud de la inflorescencia y LV la longitud de la parte vegetativa
del tallo anual.
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3 Efecto del de´ficit h´ıdrico en la inestabilidad en el desarrollo
La respuesta fisiolo´gica de las plantas al estre´s h´ıdrico depende del rango de sequ´ıa al
que las plantas este´n adaptadas (Chapin, 1988). Plantas que han experimentado sequ´ıa
de forma habitual es de esperar que sean capaces de resistir mejor la sequia que otras
que no se enfrentan a tales situaciones. As´ı las plantas que se enfrentan con frecuencia a
estre´s h´ıdrico desarrollan estrategias conservativas consistentes en reducir el crecimiento
bajo condiciones de escasez de agua (Grime, 1979; Chapin, 1991) mientras son capaces de
mantener el funcionamiento de las estructuras fundamentales para mantener su capacidad
de supervivencia y permanencia a largo plazo. Por el contrario, plantas que viven en unas
condiciones ma´s favorables presentan estrategias ma´s competitivas (Bertness, 1994), in-
virtiendo ma´s energ´ıa en produccio´n y desarrollo, y son capaces de mantener la estabilidad
en el desarrollo so´lo bajo condiciones favorables.
El cambio en la orientacio´n de la ladera influye en la radiacio´n solar que recibe la
planta y en el proceso de evapotranspiracio´n que se relaciona con la humedad del suelo
(Ayyad y Dix, 1964; Nevo, 1998 ) y puede usarse para estudiar la tolerancia de las plantas
al de´ficit de agua. Comparaciones realizadas en plantas que habitan en las orientaciones
norte y sur a lo largo de un gradiente clima´tico (256 mm de precipitacio´n anual en Almer´ıa
y 613 mm en Ma´laga) y su comparacio´n entre dos periodos, despue´s de un an˜o seco (1995)
y despue´s de un periodo hu´medo (1997) han permitido detectar respuestas adaptativas a
estre´s h´ıdrico en Anthyllis cytisoides, leguminosa arbustiva de 1 m de altura que ocupa,
junto con Stipa tenacissima, grandes extensiones de territorio en el sureste Ibe´rico. En
Almer´ıa, la lluvia de primavera en 1995 fue solo de 14.5 mm (21% de la media habitual),
mientras que en la primavera de 1996 las precipitaciones fueron de 333.29 mm, y en
la primavera de 1997 fueron de 104.72 mm. En Ma´laga, las precipitaciones durante la
primavera de 1995 fueron un 64% de la media habitual (48.2 mm) mientras que en la
primavera de 1996 llovieron 1179.2 mm y 106.2 mm en la de 1997.
En la Figura 2 observamos co´mo las plantas que habitan en las zonas ma´s hu´medas
(Ma´laga) presentaron mayor crecimiento anual que las plantas de las zonas ma´s a´ridas
(Almer´ıa), e igualmente crecieron ma´s el an˜o ma´s hu´medo y en las orientaciones norte.
Sin embargo la estabilidad en el desarrollo fue mayor en las zonas orientadas al sur en las
a´reas ma´s se´ricas (Almer´ıa), despue´s de los periodos secos (1995) y hu´medos (1997). Por
el contrario las plantas de A. cytisoides que habitaban las zonas ma´s hu´meda (Ma´laga)
redujeron su estabilidad en el desarrollo durante el periodo ma´s seco (1995) en las zonas
orientadas al sur. As´ı, las plantas habituadas a largos periodos de sequ´ıa mostraron una
estrategia conservadora, con bajo crecimiento, ahorrando la energ´ıa para mantener la
homeostasis durante su desarrollo. Esta estrategia es llamada “s´ındrome de resistencia al
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Figura 2.— Representacio´n gra´fica de la influencia del de´ficit de agua en (a) la longi-
tud anual del tallo y en (b) la estabilidad en el desarrollo de A. cytisoides medido a
trave´s del coeficiente de determinacio´n R2 de la curva de ajuste de crecimiento de los
entrenudos.
Figura 3.— Representacio´n gra´fica del ajuste no lineal, L(N) = kN
a
e
−bN , entre longi-
tud de los entrenudos (L) y orden de posicio´n en el tallo desde abajo hacia arriba (N)
en las poblaciones de Almer´ıa y Ma´laga situadas en orientaciones norte y sur.
estre´s” (Grime, 1979; Chapin et al., 1993) muy comu´n en zonas a´ridas. Cuando la misma
planta se desarrolla en ha´bitats ma´s benignos (Ma´laga), las condiciones de sequ´ıa extrema,
como las vividas en 1995 hacen que las plantas orientadas al sur muestren inestabilidad
en el desarrollo. As´ı, la poblacio´n de Ma´laga presenta una estrategia competitiva que la
hace menos resistente a las condiciones de sequ´ıa. Relacio´n positiva entre inestabilidad en
el desarrollo y crecimiento se observa tambie´n en experimentos con adicio´n de nutrientes
(Kozlov et al. 2002).
Adema´s, las plantas que habitaban en las zonas ma´s se´ricas (Almer´ıa) comienzan el
crecimiento antes que las plantas que habitan en zonas ma´s hu´meda (Ma´laga), presen-
tando una inhibicio´n apical ma´s temprana y un menor nu´mero de entrenudos as´ı como
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Figura 4.— Representacio´n gra´fica de la influencia del pastoreo en (a) la estabilidad
en el desarrollo de A. cytisoides habitando orientaciones norte y sur, medido a trave´s
del coeficiente de determinacio´n R2 de la curva de ajuste de crecimiento internodal, y
en (b) la supervivencia de plantas adultas.
de longitud del brote anual. Como resultado las plantas de Ma´laga presentaron mayor
crecimiento de los brotes anuales. En un experimento realizado en Israel se observo´ que
la variacio´n microclima´tica en laderas norte y sur actu´an como una fuerza evolutiva que
da lugar a la evolucio´n de genotipos y fenotipos adaptados a tales circunstancias (Nevo,
1998 ).
Cuando las poblaciones de A. cytisoides eran sometidas a pastoreo extensivo de cabras,
las plantas presentaron mayor estabilidad en el desarrollo y mayor supervivencia que las no
pastadas, siendo esta diferencia ma´s evidente en las orientaciones sur (Esco´s et al. 2000).
Esto se debe al menor de´ficit h´ıdrico de las plantas pastadas al haber quitado parte del
material fotosinte´tico y reducir por tanto la tasa de evapotranspiracio´n. Este mecanismo
se ha observado repetidamente en plantas forrajeras que son pastadas tradicionalmente y
han evolucionado con el pastoreo desde hace miles de an˜os.
Otro experimento llevado a cabo en Marruecos en la especie Argania spinosa, tambie´n
mostro´ una respuesta diferente de las plantas sometidas a diferentes condiciones de gestio´n
a lo largo de un gradiente clima´tico. El arga´n es una especie ampliamente distribuida en el
suroeste de Marruecos (Emberger, 1925; Le Houe´rou, 1989) cubriendo aproximadamente
828 000 ha (M’Hirit et al., 1998). La poblacio´n de arga´n en Marruecos se extiende desde
Essaouira hasta el valle de Souss, en el sur. Hacia el interior se extiende a la regio´n de
Taroudant (M’hirit et al., 1998). Los a´rboles adultos son capaces de vivir en condiciones
muy a´ridas, por debajo de 100 mm de precipitacio´n anual. El bosque de arga´n es usado
por sus semillas, de las que se extrae un rico aceite (el aceite de arga´n), como forraje
para las cabras, y para producir cereal bajo su copa, aprovechando la sombra de esta. La
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Figura 5.— Distribucio´n de los bosques de Argania spinosa en Marruecos y localizacio´n
de las zonas de estudio.
contribucio´n del arga´n a la dieta de la cabra en la regio´n oscila entre 47% y el 84% (El
Aich et al., 2005). Adema´s, el bosque de arga´n protege el suelo de la erosio´n y favorece la
biodiversidad de la regio´n. El incremento de la aridez junto a la continua presio´n humana
esta´n poniendo en peligro la persistencia de los bosques de arga´n (Mellado, 1989; El Yousfi
y Benchekroun, 1992).
En 2003 hemos comparado individuos de arga´n viviendo en condiciones silvestres con
individuos viviendo bajo condiciones de cultivo de cereal (dehesa de arga´n) a lo largo de
un gradiente clima´tico, desde la regio´n de Tamanart a unos 70 km de Essaouira, hasta Ait
Baha en el sur. En Tamanart y Ait Baha, la precipitacio´n media anual es de 360 mm y
120 mm, respectivamente. En la costa sur, regio´n de Tiznit, la precipitacio´n media anual
es de 154 mm (M’Hirit et al., 1998) (Fig. 5).
La poblacio´n de arga´n localizada en la zona ma´s a´rida de su distribucio´n (Ait Baha)
presenta la mayor inestabilidad en el desarrollo bajo condiciones silvestres, mostrando de
esta forma la sensibilidad de esta especie a la aridez en el extremo a´rido de su distribucio´n
(Fig. 6). Bajo una gestio´n de dehesa del bosque de arga´n, su productividad aumenta en
la zona ma´s hu´meda (Essaouira) y disminuye en la zona ma´s a´rida de Ait Baha (Alados
y El Aich, 2008). Sin embargo la inestabilidad en el desarrollo aumento´ en la zona con
mayor productividad (Essaouira). As´ı, la mayor complejidad en la estructura fractal de las
ramas de arga´n en Essaouira da lugar a una mayor condicio´n de estre´s, que se manifiesta
por medio de la inestabilidad en el desarrollo en los tallos anuales.
Bajo las condiciones naturales (silvestres, no manipuladas) las poblaciones situadas
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Figura 6.— Representacio´n gra´fica de la influencia del de´ficit de agua en la estabilidad
en el desarrollo de Argania spinosa medido a trave´s del coeficiente de determinacio´n
R
2 de la curva de ajuste de crecimiento internodal en: (a) una poblacio´n silvestre y
(b) una poblacio´n bajo re´gimen de dehesa.
Figura 7.— Representacio´n grafica del ajuste no lineal, L(N) = kN
a
e
−bN , entre lon-
gitud de los entrenudos (L) y orden de posicio´n en el tallo desde abajo hacia arriba
(N) en las poblaciones de Argania spinosa que habitan Essaouira y Ait Baha bajo
condiciones. (a) silvestres y (b) adehesada.
ma´s al norte y con mayor humedad presentan una respuesta ma´s amplia de cambio en el
ritmo de crecimiento de los entrenudos que las poblaciones sometidas a gestio´n adehesada
como se observa en la Figura 7.
La inestabilidad en el desarrollo procede de la alteracio´n de procesos de retroali-
mentacio´n que controlan el crecimiento compensatorio entre partes del cuerpo (Freeman
et al., 2003; Kellner y Alford, 2003) y que dan lugar a oscilaciones en la asimetr´ıa de
las partes derecha e izquierda de los organismos con simetr´ıa bilateral, cuya magnitud
dependen de la tasa de crecimiento (Emlen et al., 1993). Esto nos hace pensar que las
oscilaciones en el crecimiento de las partes de estructuras sime´tricas pueden ser dif´ıciles
de compensar en situaciones de crecimiento ra´pido. Durante el desarrollo los organismos
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dedican energ´ıa a amortiguar estas oscilaciones (Palmer y Strobeck, 1986; Emlen et al.,
1998), pero cuando hay poca energ´ıa disponible, bien porque el estre´s la consume (Emlen
et al., 1998) o debido a un aumento en la tasa de crecimiento (Freeman et al., 2005), el
crecimiento compensatorio no tiene lugar y como consecuencia aumenta la inestabilidad
en el desarrollo. Esto explica por que´ el crecimiento mayor en la situacio´n de adehesado de
Essaouira impone un costo en el desarrollo que se manifiesta en una mayor inestabilidad
en el desarrollo. De forma similar Freeman et al. (2005) observo´ que inestabilidad en el
desarrollo puede aparecer no so´lo en respuesta estre´s sino tambie´n a crecimiento ra´pido.
El reparto de energ´ıa en crecimiento o produccio´n vs. procesos de autorganizacio´n
tales como estabilidad en el desarrollo pueden dar lugar a diferentes manifestaciones de
inestabilidad en el desarrollo. Por ejemplo, aunque la asimetr´ıa fluctuante en las ac´ıculas
de Pinus sylvestris incrementa en la proximidad a una fuente de polucio´n, el incremento
de nutrientes resulto´ en un incremento en la productividad pero no se redujo la asimetr´ıa
fluctuante (Kozlov et al., 2002). Otros estudios han indicado tambie´n bajo condiciones
de estre´s una capacidad para preservar la arquitectura de la planta a expensas de produc-
tividad (crecimiento y reproduccio´n), lo que le permite mayor tolerancia a las condiciones
de estre´s (Esco´s et al., 2000; Alados et al., 2001). As´ı, la respuesta fisiolo´gica al estre´s
puede producir una respuesta compensatoria que compromete el control de la homeosta-
sis por encima de la inversio´n en tasa de crecimiento. Esto puede explicar el por que´
los indicadores morfolo´gicos y fisiolo´gicos no esta´n siempre positivamente correlacionados
(Duda et al., 2003). La inestabilidad en el desarrollo es, sin embargo, una herramienta que
integra en una sola medida respuestas fisiolo´gicas y morfolo´gicas a situaciones de estre´s,
ma´s integradas cuanto ma´s compleja es la estructura que medimos.
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